


EVOLUCION DE MECANISMOS DE TRANSPORTE DE PRESAS EN AVISPAS. 
RECLASIFICACION DE LOS TIPOS MANDIBULARES Y ESQUEMA 
EVOLUTIVO GENERAL. 
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SUMMARY: Evolution of prey-carrying mechanisms in wasps. Reclassification of.the mandibular 
types and general evolutionary scheme, 


The classification of prey-carrying mechanisms given by Evans (1962) is modified in several aspects. 
The status of the mandibular types is changed to subtypes, to point out the fact that the same wasps 
can fly, walk forwards or backwards according to the weight or shape of the prey, changing from one 
subtype to another, and, in contrast, these chages cannot be made between true types. An observa- 
tion of Sceliphron asiaticum walking backward with a big spider is analized. The name of the other 
four types are changed to point out the different origin of them and to avoid their aritificial aggrupa- 
tion, so, mesopedal type is proposed for pedal type 1, metapedal for pedal type 2, abdominal for ab- 
dominal type 2 and aculear for abdominal type 1. A review of the prey-carrying mechanisms in Pompili- 
dae and Sphecidae is given, analyzing the probable origin of the different types, the selective pressu- 
res acting upon them, and their evolution. 


INTRODUCCION 


La forma en que las avispas transportan su presa desde el lugar de captura hasta el 
nido, ha sido, desde hace tiempo, uno de los patrones de comportamiento al cual se le 
ha brindado mayor atención. Iwata (1942) propuso la primera clasificación para los di- 
versos tipos de transporte; posteriormente lo hizo Evans (1962) modificando la anterior 
y proponiendo un esquema evolutivo para esta actividad. Esta clasificación agrupa en 7 
tipos de igual categoría los diferentes métodos de transporte: el mandibular tipo 1 (M1) 
en el que la avispa toma a la presa con las mandíbulas y la arrastra caminando hacia atrás 
el mandibular tipo 2 (M2), en el que la presa es montada por la avispa y tomada con las 
mandíbulas, y llevada caminando hacia adelante; el mandibular tipo 3 (M3), en el que la 
avispa ‘toma a la presa con las mandíbulas y vuela con ella; el pedal tipo 1 (P1), en el que 
la avispa vuela tomando a la presa con el segundo par de patas; el pedal tipo 2 (P2), en el que 
la avispa utiliza el tercer par de patas; el abdominal tipo 1 (A1), en el que la vispa lleva a 
la presa clavada en el aguijón y el abdominal tipo 2 (A2), en el que la avispa tiene modi- 
ficados los últimos escleritos del abdomen para llevar a la presa. 

Esta clasificación se ha aceptado desde entonces sin modificaciones, ya que su or- 
denamiento es claramente representativo y útil. Sin embargo, la información obtenida 
desde ese año permite actualizarla, profundizando más en el origen y evolución de los 
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distintos tipos de transporte, para los que se proponen nuevos nombres; sumada a parte 
de esta información se presentará una observación sobre Sceliphron asiaticum (Spheci- 
dae) que hace necesaria una revaluación del status de los tipos mandibulares para asegu- 
rar que los diferentes métodos de transporte agrupados bajo la palabra “tipo” tengan i- 
gual categoría y significación. 


Sceliphron asiaticum (Sphecidae) como todas las especies del género, aprovisiona 
su celdilla de barro con arañas que caza entre la vegetación. El pequeño tamaño de las 
presas permite el transporte en vuelo de estas hasta el 'nido; las arañas son tomadas con 
las mandíbulas, en un caso típico de mecanismo mandibular del tipo 3 (M3) según 
Evans (1962). Sin embrago, en varias oportunidades observé a $. asiaticum atacando in- 
dividuos adultos de Parawixia audax (Blackwall, 1863), de dimensiones más grandes que 
el diámetro de la celdilla, por lo tanto inutilizables para el aprovisionamiento. Eberhard 
(1971) observó que Sceliphron caementarium, por el contrario, elude a los individuos 
grandes de Araneus cornutus mostrando una mayor precisión en el estímulo desencade- 
nador. 

Una vez capturada esta presa grande tuve ocasión de presenciar su transporte que 
permite advertir hasta que punto éste puede modificarse de acuerdo con el peso o la for- 
ma de la presa, modificaciones que sería dificil provocar experimentalmente y con poca 
frecuencia se presentan en forma natural. 

Observé un individuo de S, asiaticum arrastrando un adulto de P. audax hacia atrás 
en la forma típica en que lo hace la mayoría de los Pompilidos, correspondiente al me- 
canismo mandibular del tipo 1 (M1) según Evans (1962). Luego de recorrer así un metro 
la presa fué abandonada. 

Resulta aclaratorio analizar este caso desde el punto de vista mecánico, para com- 
probar si efectivamente el peso y la forma de la presa eran los factores limitantes que 
permitían únicamente este método de transporte, o si su presencia podría obedecer a o- 
tros factores. 


A pesar de que la aerodinamia del vuelo de insectos no está lo suficientemente desarro- 
llada como para proporcionar una fórmula que indique la carga máxima que podría 
transportar S. asiaticum en vuelo, no es desacertado pensar que no pueda volar con una 
carga de 4 veces su propio peso, ya que un adulto de P. audax pesa en promedio 0,451 gr 
(N= 25) y una hembra de S. asiaticum 0, 135gr. (N=22). Iwata (1972) que recogió nu- 
merosos datos de los pesos de las presas y avispas, asegura que en Sphecoidea la presa lle- 
vada no excede de 1,2 veces el peso de la avispa. 

Con estos datos parece razonable afirmar que S. asiaticum no volaba con la presa por el 
excesivo peso de ésta. 

El transporte por tierra puede realizarse caminando hacia adelante (M2) o hacia atrás 
(M1). Las avispas que utilizan la primera forma cazan presas alargadas que pueden ser 
montadas con facilidad, o bien poseen adaptaciones comportamentales y/o morfológicas 
que ayudan a este transporte. Una araña, en cambio, es practicamente imposible demon- 
tar debido a su forma: una pata anterior de las hembras de S. asiaticum mide 10,16mm 
y para rodear el cuerpo de un adulto de P. audax sin tropezar con ninguna de sus patas, 
que en estado de parálisis quedan semirrecogidas contra el cuerpo, se necesitarían 10,17mm 
y si consideramos la posición normal de cada artejo cuando la avispa camina, este par de 
patas queda descartado como sostén. Las patas del segundo par, que miden 14,99mm y 
por lo tanto podrían rodear el cuerpo de la araña, también quedan descartadas conside- 
rando que, al caminar, la coxa (1,13mm) se dirige hacia abajo y por lo tanto aumenta la 
altura en que debe colocarse el cuerpo; la suma del trocanter y el fémur (5,09mm) no 
alcanza a cubrir la distancia necesaria en el plano longitudinal (6,65mm), que debería ser 
completada por parte de la tibia alineada casi con el fémur; aún suponiendo que esta po- 
sición pudiera ser adoptada por la avispa, los tarsos no llegarían al suelo. 
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En conclusión a S. asiaticum le queda como única alternativa desde el punto de vista me- 
cánico, arrastrar la araña hacia atrás para transportarla, de lo que se desprende que el 
método de transporte, una vez que la presa es tomada con las mandíbulas, depende ex- 
clusivamente de la forma y peso de la presa, que actuarían como factores limitantes. 


El cambio de M3 a M1 fué observado también por Janvier (1926) en Sphex 
latreillei (Sphecidae); relata el transporte ocacional de Acanthodis adultos, muy grandes, 
diciendo: “..... el cazador debe franquear pequeños montes y valles, por donde anda 
siempre retrocediendo. Toma la presa por las antenas y la tira hasta cansarse o hasta 
llegar a unobstáculo insalvable”, y agrega una fotografía que ilustra ésta observación. 
Otro antecedente se da en el género Miscophus (Sphecidae), cuyas especies aprovisionan 
su celdilla con arañas; en este caso el tamaño relativo de éstas es muy variado, y el mé- 
todo de transporte varía con él (Kurczewski, 1969), utilizando el M3, M2 o M1 según 
el peso y tamaño de la presa. Más especificamente, M. laticeps fue observado por Cazier 
y Mortenson (1965) arrastrando una Pholcidae hacia atrás, deteniéndose a intervalos pa- 
ra montar sobre la araña y, tomando una de sus patas con las mandíbulas, tratar de vo- 
lar con ella, lo que solo conseguía hacer por pocos centrímetros. 

Kurczewki y Elliot (1978) observaron que cuando el peso de la presa superaba el 
doble del de la avispa, Tachysphex pechumani (Sphecidae), la transportaba por tierra 
(M2), si no volaba con ella (M3). 

Según Evans y Yoshimoto (1962) en Anoplius apiculatus (Pompilidae) el transporte 
puede ser por aire (M3), por tierra hacia adelante (M2) o hacia atrás (M1) según las di- 
menciones de la presa. 

Otro ejemplo puede tomarse de cualquier Pompílido que arrastre su presa hacia atrás 
(M1) y se vea obligado a descender por un barranco, en este caso invierte su marcha y 
desciende caminando hacia adelante (M2), con la araña colgando, simplemente porque 
resulta más ventajoso desde el punto de vista de las fuerzas que actúan sobre la avispa. 
De la misma manera que en una superficie horizontal y accidentada, como es el suelo, 
resulta más facil tirar de un cuerpo que empujarlo hacia adelante, la única opción po- 
sible es arrastrar a la araña tirando de ella caminando hacia atrás. 

También se pweden considerar aquí aquellas especies que normalmente transpo- 
tan su presa caminando (M2) hasta un lugar alto, y desde allí vuelan (M3), aquellas que 
caminan de costado (M?) y otras variantes que se verán más adelante. 

En todos estos casos resulta difícil aplicar la clasificación de Evans (1962) y caracteri- 
zar inequívocamente a estas especies con uno de los tipos mandibulares. 

La importancia de la observación sobre S. asiaticum y estos antecedentes presen- 
tados, radica en que de ellos puede deducirse que los diferentes tipos de transporte man- 
dibular dependen de la forma y el tamaño de la presa y no de diferentes circuitos neu- 
romusculares determinados geneticamente, como probablemente sí sea el caso de los res- 
tantes tipos de transporte. Es decir, todas las avispas tendrían la capacidad de volar con 
su presa, pero sólo lo hacen aquellas en que el peso de ésta es reducido. Si no pueden le- 
vantar Vuelo, probablemente tratarán de arrastrarla montándola y caminando normalmen- 
te hacia adelante, pero sí, como en el caso de las arañas, éstas tienen una forma inapro- 
piada, deberán arrastrarlas caminando hacia atrás. 


Es dificil saber si las avispas que arrastran su presa retrocediendo intentan previa- 
mente volar con ella, ya que es muy probable que estos intentos, si se producen, sean 
imperceptibles para el observador; sin embrago pueden citarse casos en que esto sucede, 
Eberhard (1971) observó que Agenoideus humilis (Pompilidae) arrastra su presa hacia a- 
trás y que “varias avispas mostraban fuertes tendencias a tirar de sus arañas hacia arriba” 
e interpretó este comportamiento como una probable preparación para el vuelo con la a- 
raña. Kurczewski (1969) observó que Miscophus kansensis (Sphecidae) volaba con la 
presa si era liviana,,pero. si no podía levantarla caminaba hacia adelante; incluso entre o- 
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tras especies sucedía lo mismo y se observaba que según el peso de la presa era la longi- 
tud del vuelo, hasta que cerca del límite éste se resolvía en una serie de cortos saltos. 
Dejando de lado los individuos y los cambios circunstanciales y abarcando las especies y 
los cambios evolutivos, es lógico pensar que la capacidad de volar o caminar hacia ade- 
lante con la presa ya se encontraba presente cuando los Auplopodini (Pompilidae) adqui- 
rieron el comportamiento de cortar las patas de las arañas, o cuando en la evolución a- 
pareció cualquiera de las otras variantes que serán tratadas posteriormente, y que per- 
mitieron a los pompílidos volar con su presa o caminar hacia adelante. 

Si bien al generalizar diciendo que todas las avispas que transportan su presa caminando 
hacia atrás podrían volar con ellas si se diesen las condiciones adecuadas, se corre el ries- 
go de que en alguna especie este comportamiento se haya fijado, hasta ahora los pocos 
datos disponibles, particularmente aquellos referidos a los Pompílidos que descienden 
caminando hacia adelante por un barranco, indican que existe una especie de “presión 
interna permanente” sobre las avispas que normalmente transportan su presa caminando 
hacia atrás, que hace que apenas las condiciones lo permitan, sea por un cambio ocasional 
o evolutivo, pase a transportarla caminando hacia adelante o en vuelo, y sobre las que 
normalmente lo hacen caminando hacia adelante pasen a volar con ella. Futuras observa- 
ciones y experiencias sobre este tema serían particularmente interesantes. 


Si bien Iwata (1972) fue quién más estudió la relación del peso de la presa con el ti- 

po de transporte, no llega a una conclusión definida, y por otra parte, aunque en princi- 
pio le resta importancia a las diferencias entre los tipos de transporte mandibular, des- 
pués adopta sin modificaciones la clasificación de Evans (1962). 
Estas modificaciones surgen de lo expuesto anteriormente, que puede resumirse así: una 
vez capturada la presa, existe un circuito neuromuscular determinado geneticamente pa- 
ra cada especie, que hace que la avispa la tome con las mandíbulas, con el segundo par 
de patas, con el tercero, la clave en el aguijón o la tome con el extremo del abdomen. Es- 
te es.el componente fijo del transporte sobre el cual actúa la selección directamente. A 
aquellas avispas que toman la presa con las mandíbulas se le presentan tres alternativas, 
que dependen de las caracteristicas de la presa: volar, arrastrarla hacia adelante o hacia a- 
trás, las tres alternativas se encuentran presentes en cada especie y ninguna de ellas está 
fijada genéticamente en particular. La selección actúa favoreciendo las presas chicas que 
permiten el vuelo, pero no directamente la forma de transporte mandibular, que es una 
consecuencia del tipo de la presa, por lo tanto se puede hablar de evolución del tipo de 
presa pero no del mecanismo de transporte entre las tres opciones del mandibular. 

Cada circuito neuromuscular fijo formaría un tipo, que se gin la nomenclatura u- 
tilizada por Evans (1962) serían: tipo mandibular, tipo pedal 1, tipo pedal 2, tipo abdo- 
minal 1, y tipo abdominal 2, que son equivalentes en categoría, y distintas alternativas 
de la evolución sobre las que actúa la selección directamente. Dentro del mandibular se 
pueden diferenciar tres subtipos de igual categoría entre sí, inferior a la de tipos, por 
ser alternativas de los individuos y no de las especies. La principal modificación al tra- 
bajo de Evans (1962) radica en que él da la misma categoría a los restantes tipos que a 
los subtipos del mandibular, hablando de evolución entre éstos. Sin embargo, una avispa 
que se caracterice por llevar la presa con las mandíbulas no la llevará con las patas o con 
el aguijón (se verá una excepción al tratar Oxybelus más adelante) por mucho que varíe 
la presa o el medio, pero podrá volar, caminar hacia adelante o hacia atrás según las ca- 
racterísticas de la presa..Lo primero es invariable excepto por cambios genéticos, mien- 
tras que lo segundo es variable según la presa o las circunstancias y por lo tanto estas op- 
ciones tienen categoría de subtipo dentro de un mecanismo de transporte mandibular ú- 
nico. 

En general, la clasificación de Evans (1962) resulta muy ilustrativa, pero algo arti- 
ficial desde el punto de vista evolutivo, ya que así como los tipos mandibulares deben 
pasar a subtipos, la agrupación de los abdominales o pedales bajo un mismo nombre no 
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refleja claramente el distinto origen de cada uno de ellos, Para destacar este hecho se 
proponen nuevos nombres para los restantes tipos: tipo mesopedal para el pedal tipo 1, 
tipo metapedal para el pedal tipo 2, tipo abdominal, restringido unicamente al abdomi- 
nal tipo 2 de Evans, ya que en este caso son verdaderamente los escleritos del abdomen 
los que toman a la presa, y tipo aculear para el abdominal tipo 1, por ser el aguijón el 
que la lleva, Esta nomenclatura refleja más claramente la escasa realción entre los dife- 
rentes tipos, y los términos utilizados para definirlos intentan ser más universales. Ade- 
más, en las figuras que acompañan el texto se presenta un simbología simple para repre- 
sentar los distintos aspectos del transporte, que podría servir para que la información sobre 
éste patrón comportamental sea presentada en forma más uniforme e inequívoca. 


Otros aspectos pueden ser considerados al analizar el transporte. Una vez que la a- 
vispa toma a la presa y levanta vuelo cón ella, además del apéndice característico de cada 
tipo de transporte pueden intervenir otros para tomarla. Por ejemplo, entre los del tipo 
mandibular, „en el género Astata según Evans (1957): todas las patas de la avispa rodean 
a la presa en vuelo; en Sphodrotes según Evans (1973) sólo el primer par de patas, y en 
Dicranorbina según Iwata y Yoshikawa (1964) sólo el tercero. 

A este segundo componente del transporte se le ha dado distinta importancia: Iwata 
(1942) y Olberg (1959) daban valor a diferencias entre avispas que se ayudaran con 
distintos pares de patas en vuelo, mientras que para Evans (1962) esta diferencias 
carecían de impotancia. 

Desde el punto de vista de una clasificación la última posición es más apropiada, y no 
parece importante crear agrupamientos sobre la base de este componente, ya que si bién 
estaría determinado genéticamente, ninguna de las opciones ya mencionadas en el ejem- 
plo, sobre las cuales puede actuar la selección, parace tener ventaja adaptativa sobre las 
otras, y por lo tanto su presencia no obedecería a tendencias evolutivas importantes co- 
mo para reflejarse en una clasificación. 

Este carácter estaría influído en algunos casos sólo por las características de la presa, es 
decir, en géneros como Astata, que cazan presas grandes, las especies utilizan todas las 
patas como ayuda, mientra que Oxybelus uniglumis transporta su presa en el aguijón a- 
yudado en vuelo por el tercer par de patas (Olberg, 1959) ya que simplemente por la po- 
sición y longitud de la presa sería imposible que se ayudara con el primer par. Miller y 
Kurczewski (1975) observaron que Lindenius colombianus transportaba en vuelo pe- 
queñas presas con el segundo par de patas únicamente, pero si eran grandes utilizaban a- 
demás el tercer par. Es decir que la presencia o ausencia de ayuda estaría dado en este 
caso por el peso de la presa, pero en caso de que la haya es un carácter fijo cual apén- 
dice la proporciona. 

Sin embargo este componente del transporte puede ser importante para explicar 
la aparición de los mecanismos mesopedal y metapedal: partiendo un antepasado co- 
mún que llevara en vuelo su presa tomada con las mandíbulas y todas la patas (fig.1), 
Puede evolucionar cualquiera de estos dos tipos de transporte si aparecen cambios gené- 
ticos que hagan que la avispa omita tomar a la presa con las mandíbulas y con los restan- 
tes pares de patas. Mientras la omisión no involucre a las mandíbulas se mantiene el tipo 
de transporte mandibular. Un claro ejemplo de omisión, que apoya esta idea, lo propor- 
ciona Crossocerus elongatulus, que transporta su presa con una sola pata intermedia 
(Bristowe, 1948) en vez de hacerlo con ambas como es típico. 

Esta teoría de la omisión tiene ventajas sobre una eventual teoría de reemplazo, 
porque según ésta última tendrían que producirse simultaneamente dos cambios: de- 
jar de operar un circuito neuromuscular y comenzar a actuar otro, lo cual es menos pro- 
bable, mientras que según la de la omisión, de dos circuitos que actuaban simultanea- 
mente, uno se mantiene y el otro deja de operar. 


Una revisión general de la forma de transportar la presa en Sphecidae y Pompili- 
dae aclarará el esquema evolutivo general. 
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Pompilidae: Tal como fuera puntualizado por Iwata (1942), la utilización de una presa 
por celdilla, más pesada que la avispa, determina que los métodos disponibles para el 
transporte sean pocos comparados con aquellos disponibles para Sphecidae. 

Todos los Pompilidos transportan su presa usando las mandíbulas, por lo tanto el 
único tipo presente es cl mandibular. Respetando la nomenclatura de Evans (1962) se 
designará como subtipo 1 a aquél que incluye especies que arrastran su presa retrocedien- 
do, subtipo 2 a aquellas que lamontan arrastrándola debajo de sí y subtipo 3 las que vue- 
lan con ella. Estos tres subtipos no contemplan innovaciones comportamentales por par- 
te de las avispa, sino una evolución hacia presas más pequeñas. 

El subtipo 1 es el más primitivo, la araña es pesada y por lo tanto la avispa no pue- 
de volar con ella; además su forma le impide montarla para arrastrarla debajo de sí, y 
como empujarla desde atrás sería imposible en un terreno irregular, la única posibilidad 
es arrastrarla retrocediendo. Se da en la mayoría de las especies. 

El subtipo 2,en que la presa es montada, pero sin que esto signifique ninguna adaptación 
comportamental por parte de la avispa, se daría en Priocnessus según Evans y Yoshimoto 
(1962). 

El subtipo 3 en el cual las avispas vuelan con la presa en todo el recorrido no parece te- 
ner representantes conspícuos en esta familia. 

Otras variantes fueron incluídas por Evans (1962) dentro de alguno de estos tres subti- 
pos; sin embargo y a pesar de correr el riesgo de establecer una cantidad exagerada de di- 
visiones, he preferido darle categoría de variante a transporte que,:siendo particulares de 
algún género o especie, representan claras innovaciones comportamentales surgidas co- 
mo respuesta a una presión selectiva favorable a una mayor eficiencia en el transportes, y 
limitada por las dimenciones de la presa. Porlo tanto, la variante se diferencia del subtipo 
en que representa una innovación comportamental, es independiente del tipo de trans- 
porte (la misma variante puede aparecer en una avispa con transporte mandibular y en 
otra con transporte mesopedal) y una misma especie puede combinar dos o más varian- 
tes (por ejemplo cortar las patas de la araña y subirse a un lugar alto desde donde poder 
volar). La numeración que da a las variantes es totalmente arbitraria y sólo se justifica 
para diferenciarlas mejor si intentar introducir ninguna nueva convención. 

La variante 1 se da en especies que suben a lugares altos y desde allí se lanzan en 
vuelo, en general descendente, con la presa. Esta forma de transporte no fue distinguida 
en una categoría especial por Evans (1962); sin embargo una avispa que no avance direc- 
tamente hacia su nido con la presa, sino hacia un lugar alto desde donde poder volar, es 
comportamentalmente distinta de otra que vuele o camine directamente hacia el nido 
Se da en Poecilopompilus, Sericopompilus y Episyron según Evans (1962) y en este ca- 
so esta variante está combinada con otra más importante tratada más adelante.(1) 


La variante 2 se da en aquellas avispas que vuelan con su presa apoyada en el sus- 
trato, de manera.que el mayor peso descanse sobre el. Esta es otra clara innovación com- 
portamental cuyo principal exponente esAnoplius depressipes, que luego de cazar su pre- 
sa, una araña acuática, vuela con ésta apoyándola sobre la superficie del agua (Evans, 


1949). 


La variante 3 es muy similar al subtipo 2, con la diferencia que la presa no es arrastrada 
montándose encima, sino que la avispa eleva la porción anterior del cuerpo evitando que 
la araña toque el suelo, si bien las dimenciones de la araña deben ser favorables para este 
transporte, existe una innovación comportamental al modificar la posición normal para 
caminar. Es cracterístico de Pompilus plumbeus según Evans (1962), Olberg (1959) y 
Bristowe (1948); también se da en Calicurgus según Evans y Yoshimoto (1962). 


(1) Esta varlante también se da en Sphecidae y aún combinada con el tipo mesopedal en Sphecius, 
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La variante 4 es característica de los Auplopodini, éstos montan sobre las arañas y 
tomándolas de las hilanderas las arrastran caminando hacia adelante. Para llegar a este 
transporte debieron evolucionar hacia presas más chicas, aumentando su eficiencia ali- 
mentaria, pero fundamentalmente es la innovación comportamental de amputar las pa- 
tas de la presa, la que permite este tipo de transporte. Probablemente, como ya fuera 
puntualizado por Evans (1962), este comportamiento habría evolucionado de una sim- 
ple malaxación de la presa con propósitos alimentarios, como sucede en muchas avispas. 

La variante 5 se da en Dipogon. Evans y Yoshimoto (1962) destacan que la mane- 
ra de transportar las arañas es característico, ya que la avispa camina de costado. Este 
comportamiento aparentemente sería algo mas eficiente que caminar hacia atrás, sin em- 
bargo al subir por un tronco invariablemente todas las observaciones indican que suben 
caminando hacia atrás, lo cual es lógico teniendo en cuenta que mecánicamente es la for- 
ma más.eficiente de hacerlo, Evans (1962) al darle importancia a los subtipos del mandi- 
bular, consideraba a esta variante como una transición hacia transportes más evolucio- 
nados; sin embargo parece una variante que ci ':cilmente pueda ser tomada como transi- 
cional, 

Resumiendo, el panorama en Pompilidas, se observa que la mayoría de las espe- 
cies mantienen el subtipo 1 y sólo algunos pocos géneros han adquirido aisladamente 
distintas innovaciones comportamentales, a las cuc se le ha dado categoría de variantes. 
Estas permitieron alguna mejora en el transporte, aunque sin lle gar a la eficiencia de los 
Sphecidae, debido a la utilización de presas grandes, que impidió la adquisición de otros 
tipos.de transporte fuera del mandibular, 


Sphecidae: Siguiendo el ordenamiento taxonómico propuesto por Bohart y Menke 
(1976) para esta familia, y sus esquemas evolutivos, basados principalmente en caracte- 
res morfológicos (fig. 1, 2 y 3), se irán contemplando separadamente los diferentes gru- 
pos. 

En Ampulicinae, los Sphecidae más primitivos, la provisión de una celdilla consta 
de una cucaracha más pesada y voluminosa que la avispa; por lo tanto el tipo de trans- 
porte es similar al de la mayoría de los Pompilidos: la presa es arrastrada hacia atrás to- 
mada con las mandíbulas. Este hecho es comentado con interés por Bohart y Menke 
(1976) destacando que es único para esta famila, a la vez que primitivo. La tendencia 
evolutiva de los Sphecidae ha sido reducir el tamaño de las presa; lo que ha permitido la 
variedad de tipos.de transporte que presentan; los Ampulicinae siendo los más primitivos 
han conservado la modalidad de una presa grande por celdilla; esto anula la posibilidad 
de otro tipo de transporte que no sea el mandibular del subtipo 1 ya que la avispa ni 
puede volar con la presa, ni puede montarse sobre ella, Por lo tanto, es primitiva la rela- 
ción detamaño presa-avispa y el transporte es una consecuencia de esto. 

Siguiendo el orden filogenético se encuentran los Sphecidae, divididos en tres tri- 
bus: Sceliphronini, Sphecini y Ammophilini. En general, de la subfamilia se puede decir 
que ha evolucionado hacia presas más pequeñas que permitieron un transporte algo más 
eficiente en algunos casos; sin embargo la influencia de este factor todavía se hace sentir 
sobre el subtipo de transporte. 

Todos los géneros presentan tipo mandibular; en Sceliphronini el peso de las pre- 
sas permite que las especies de distintos géneros vuelen con la presa, perteneciendo en- 
tonces al subtipo 3. En Sceliphron y Chalybion las presas son pequeñas arañas, que son 
transportadas entre las mandíbulas ayudándose a veces con el primer par de patas. 
En los restantes géneros, que cazan cucarachas, la ayuda la proporcionan todas las patas. 
Entre los Sphecini, la subtribu Sphecina evolucionó hacia presas de menor tamaño per- 
mitiendo el subtipo 3, mientra que los Prionyxina presentan el subtipo 2; en éste la pre- 
sa, si bien es demasiado pesada como para poder volar con ella, a diferencia de las de Pom- 
pilidae y Ampulicinae es de forma cilíndrica, permitiendo que la avispa monte sobre la 
presa para poder arrastrarla caminando hacia adelante. 
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Figura 1. Dendrograma con las relaciones filogenéticas en Sphecidae tomado de Bohart y Menke 
(1976) mostrando la evolución de los mecanismos de transporte a partir de un antepasado lhipotéti- 
co común con tipo mandibular. Cuando varias tribus cercanamente emparentadas presentan el mismo 
tipo de transporte se ha ubicado el símbolo correspondiente también en el nivel anterior a su 
diferenciación, para representar que su adquisición es probablemente anterior también. El símbolo 
correspondiente al tipo mandibular se ha ubicado en las ramas correspondientes al antepasado común 
de alguna subfamilias para destacar que esta conservaba este tipo de transporte. 
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Figura 2, Detalle sobre Aphilanthopsini mostrando el origen del tipo abdominal. 
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Los Ammophilini, también alternan entre el subtipo 2 y 3; Hoplammopbila y Po- 
dalonia aprovisionan una larva de Lepidoptera por celdilla, más pesada y de forma cilín- 
drica, lo que permite el subtipo 2; también se da este subtipo en Ammopbila, pero de- 
pendiendo del peso de la presa y demostrando una vez más la falta de un circuito neu- 
romuscular fijo, A. heydeni según Grandi (1961), puede volar con su presa si ésta es li- 
viana, 

Eremochares. caza juveniles de Acrididae, presenta el subtipo 3, y se ayuda con el ter- 
cer par de patas en vuelo. 

Los datos sobre transporte de los Sphecinae fueron tomados de los resúmenes propor- 
cionados por Bohart y Menke (1976), excepto para Dynatus en que lo fueron de Kimsey 
(1978). 

En Pemphredonidae el tamaño de la presa es suficientemente pequeño como para 
no influir sobre el transporte, hecho que a partir de este grupo se hace general en los 
Sphecidae más evolucionados. 

Se distinguen dos tribus, Pemphredonini y Psenini, en la primera, según Bohart y Menke 
(1976), los géneros estudiados presentan mecanismo mandibular, mientras que en la se- 
gunda aparece por primera vez en esta revisión el mecanismo mesopedal. 

Los Pemphredonini, en general, nidifican en cavidades preexistentes, por lo tanto 
no existe una presión selectiva favorable al mecanismo mesopedal que deja las mandibu- 
las y primer par de patas libres para cavar al retornar al nido con la presa. Esta ausencia 
de presión explica porque ninguna especie parece haber evolucionado hacia el tipo me- 
sopedal en esta tribu, mientras que, por el contrario, los Psenini, que en general son ca- 
vadores, se caracterizan según Evans (1962) justamente por este tipo de transporte. Es- 
ta relación entre el tipo de nido y el tipo de transporte, actuando el primero cono agen- 
te selectivo del segundo, se ve claramente en el caso especial de Psenulus pallipes, que 
si bien se incluye en Psenini, nidifica en cavidades preexistentes según Krombein (1955) 
y conserva el tipo mandibular. 

En Astatinae todas las especies estudiadas presentan un mecanismo mandibular 

del subtipo 3. En general las presas son relativamente grandes, y Astata, Dryudella y Di- 
ploplectron se ayudan con todas las patas en vuelo según Evans (1957) y Kurczewski 
(1927a)espectivamente, mientras que Dinetus según Olberg (1959), lo hace con el ter- 
cer par. 
Larrinae es una subfamilia muy diversificada que comprende 6 tribus. De Scapheutini 
no se conoce el comportamiento. En Bothynostetini, Kurczewski y Evans (1972) ob- 
servaron que B. distinctus transporta Su presa con las mandíbulas ayudado por todas las 
patas. En Palarini según Ferton (1911) P. histrio transporta su presa con las mandíbulas 
ayudado por las patas. 

En Trypoxylonini no existe gran diversificación, y todas las especies presentan 
también mecanismo mandibular subtipo 3. 

En Larrini existe una mayor diversificación pero todas las especies estudiadas pre- 
sentan tipo mandibular, excepto Gastrocericus que según Iwata (1972) presenta metape- 
dal; el subtipo 3 se da en Tachytes según Evans (1962), Evans y Kurczewski (1966) y 
Kurezewski (1966), también se da en Dichranorbina ruficornis pero ésta, a diferencia de 
Tachytes,que se ayuda con todas las patas en vuelo, lo hace con el tercer par únicamente 
según Iwata y Yoshikawa (1964). Liris, según el resumen del comportamiento propor- 
cionada por Bohart y Menke (1976) alterna entre el subtipo 3 y el 2, igual que Tachys- 
phex. Mis observaciones para una especie de Liris indican que también presenta la va- 
riante 1 mencionada en Pompilidae, ya que observé una avispa subiendo a un tronco ele- 
vado, llevando su presa debajo de sí (subtipo 2) y al llegar al extremo más alto voló en 
forma descendente. 

Según Evans (1958), Ancistromma distincta lleva su presa montándola sobre ella 
en una serie de cortos vuelos. Este tipo de transporte en cortos vuelos como saltos, se 
produce cuando el peso de la presa alcanza un valor crítico en que no se pueda volar, ni 
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Figura 3. Dendograma correspondiente a Larrini mostrando la gran diversidad de tipos y subtipos de 
transportes dentro de esta tribu. 
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es impresindible caminar con ella, marcando !2 lógica continuidad entre el subtipo 2 y 3 
y su relación con el peso de la presa, 

Del género Larropsis, fue estudiada L. ch:/opsis por Gwynne y Evans (1975) y el 
transporte pertenece al subtipo 2. 

Se destaca en toda la tribu la utilización del tipo mandibular casi exclusivamente, la re- 
lación puntualizada ya en Prionxina entre el subtipo 2 y losOrthoptera como presas y la 
aparición del tipo metapedal. 

En Miscophini (fig. 3) se da una de las mayores diversidades para una tribu. Mat- 
heus y Evans (1971) registraron un mecanismo tipo metapedal en Sericophorus, 

En Lyroda se da un caso interesante; según Bohart y Menke (1976) las distintas 
especies vuelan o caminan montando a su presa, probablemente según el peso de ésta, 
presentando mecanismo mandibular subtipo 2 y 3. Pero Tsuneki e lida (1969) observa- 
ron a Lyroda japonica japonica caminando con la presa tomada con las patas interme- 
dias. Este caso único del tipo mesopedal donde la avispa no vuela con la presa sino 
que camina, requeriría más datos para su análisis, 

El caso de Miscophus fue analizado anteriormente. Solierella y Plenoculus pre- 
sentan tipo mandibular, subtipo 2 el primero, según Williams (1950) y subtipo 3 el otro 
según Kurczewski (1968). 

Spbodrotes nemoralis, según Evans (1973), también lleva su presa volando, sostenida 
con las mandíbulas y el primer par de patas. 

En resúmen esta última tribu de Larrinae presenta los tres subtipos de mandibular, 

mesopedal en un caso muy interesante y metapedal. Para la subfamilia en general se des- 
taca la conservación del tipo mandibular a pesar del hábito cavador, como consecuencia 
de las dimensiones grandes de las presas. 
La siguiente subfamilia a analizar es Crabroninae, único grupo en que aparece el tipo a- 
culear, En Crabronini se encuentra generalizado el mecanismo mesopedal (Evans, 1962) 
que aparece hasta ahora por tercera vez independientemente en la evolución. Puede ha- 
cerse otra generalización diciendo que en vuelo se ayudan con el tercer par de patas; esto 
ocurre en Anacrabro según Barth (1909), Entomognathus según Miller y Kurczewski 
(1972), Lindenius según Miller y Kurczewski (1975), algunas especies de Rophalum se- 
gún Leclercq (1954), Podagritus leptospermi según Evans y Mathews (1971), Moniaecera 
según Evans (1964), alguna especies de Crossocerus según Leclercq (1954), Trachelio- 
des según Leclerq (1954), Crabro según Evans (1962) y Ectemnius y Lestica según Le- 
clercq (1954). Sin embargo, el mecanismo mandibular es utilizado por, Podagritus gayi 
según Janvier (1928), Crossocerus annulipes según Tsuneki (1960) y algunas especies de 
Rhopalum según Leclercq (1954), Resulta difícil saber si la utilización de las mandíbu- 
las en el transporte en estas especies es un patrón que se ha conservado de sus antepasa- 
dos o es una adquisición secundaria; en principio, según Leclercq (1954), Podagritus y 
Rhopalum son géneros poco evolucionados de los Crabronini, y en este caso podría 
haberse conservado en estas especies la modalidad, En el caso de C. annulipes podría 
ser una adquisición secundaria, teniendo en cuenta que la mayoría de las especies del 
génexo utiliza el mecanismo mesopedal habitual de toda la tribu, que se ayuda con.el se- 
gundo par de patas, y que por no ser cavador, la presión selectiva hacia el desplazamien- 
to posterior de la presa habría cedido. Podría suponerse, incluso, que se trata de un me- 
canismo mesopedal con ayuda de las mandíbulas en vuelo, 

- La utilización del aguijón para el transporte en esta tribu es tema de controver- 
sias. Miller y Kurczewski (1975) discute este tema en su revisión de la etología de Lin- 
denius: “El transporte de la presa con las patas intermadias es probablemente el método 
común en Lindenius, Muchos de los informes conflictivos sobre el transporte en L. albi- 
labris y L. panzeri pueden ser atribuídos a avispas encerradas con su presa en jaulas, es- 
perando que muestren su comportamiento de transporte de presa normal. Por ejemplo, 
Crossocerus maculiclypeus (Fox) siempre lleva sus presas con las patas intermedias, pe- 
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ro cuando es encerrado en un recipiente, a menudo inserta su aguijón en la presa y 
deambula con esta usando sus 6 patas ..... L. armaticeps normalmente lleva su presa con 
las patas intermedias, pero a menudo clava su aguijón en la presa si al llegar encuentra 
la entrada obstruida, En cambio, L. c. errans no fue nunca observada insertando su agui- 
jón en la presa frente a una entrada obstruida, durante tres veranos de observación.” 

Evans (1962) discute la utilización del aguijón en Crabro y llega a laconclusién de que 
durante el vuelo el abdomen rodea a la presa pero sin llegar a clavarse, pudiendo tomar- 
se este comportamiento como precursor del transporte en el agujon, Nielsen (1933) ob- 
servó a Crossocerus elongatulus llevando la presa en el aguijón pero Bristowe (1948) ob- 
servó a la misma especie llevándola con una sola pata intermedia, como fuera citado an- 


teríormente, 

Parecen ser necesarios más datos para confirmar la utilización del aguijón en el transpor- 
te en esta tribu; sin embargo su uso en condiciones inusuales, comprobado en Lindenius, 
es un hecho que indica por lo menos una innnovación comportamental importante que 
se ralacionará más adelante con el mecanismo aculear. 

El tratamiento de la tribu Oxybelini incluye la discusión sobre el mecanismo 
aculear, ya que algunas especies del género Oxybelus llevan clavada su presa en el 
aguijón. El origen de este tipo de transporte, considerado como una de los más evolucio- 
nados, no ha sido aún aclarado, Como ya fue dicho anteriormente, Evans (1962) sugirió 
que la deflexion del extremo del abdomen rodeando a la presa en Crabro, durante el 
transporte, podía tomarse como precursor del mecanismo aculear. Evans y Eberhard 
(1970) afirmaban que varias especies de Oxybelus “han abandonado el tipo pedal en fa- 
bor del abdominal de transporte” lo que implica la idea de que este último habría evo- 
lucionado a partir de un antepasado con tipo mesopedal; sin embargo más adelante seña- 
lan que el hecho de que sólo pocas avispas empleen el mecanismo aculear podría indicar 
que la presa suspendida en el extremo del cuerpo de la avispa esté muy poco expuesta a 
los ataques de las moscas satélites, y estos ataques suprimirían la ventaja de tener los tres 
pares de patas libres. O se que en resúmen, esta línea de pensamiento lleva a suponer 


que el tipo aculear habría surgido de antepasados con tipo mesopedal, siendo esta inno- 
vación poco ventajosa y por lo tanto poco representada en el grupo. 

Steiner (1978) analiza en detalle la posible relación del acto de paralizar a la presa 
con su posterior traslado en el aguijón en Oxybelus uniglumis, encontrando una gran dis- 
tancia en el lugar donde la avispa clava el aguijón. Una vez insertado y producida la pará- 
lisis, la avispa vuela directamente con la presa, demostrando una estrecha relación entre 
las dos actividades que sugiere el transporte en el aguijón, el cual en muchos casos es a- 
serrado facilitando el enganche (Evans, 1962), habría evolucionado a partir de la omi- 
sión de retirarlo una vez paralizada la presa y volar con ella. En la discusión, sin embargo 
se mencionan casos en que algunas especies transportan su presa utilizando las patas y só- 
lo insertan el aguijón una vez alcanzado el nido, mostrando una desvinculación entre las 
dos actividades. Un factor a tener en cuenta, es que si el origen del mecanismo acu- 
lear fuera la paralización de la presa, no tendría importancia cual tipo de transporte pre- 
sentaba el antepasado. 

Por último, Peckham y Hook (en prensa) presentan datos sobre el transporte en 6 es- 
pecies del género y analizan las diferencias que encuentran. O, laetus, O. packardi, O de- 
corosus, O. subcornutus y O. emarginatus no cubren la entrada durante el aprovisiona- 
miento y transportaban la presa tomada con las patas medias y posteriores, pero si al 
llegar al nido encuentran la entrada obstruida, clavan el agujón en la presa y descubren la 
entrada; O. laetus al venir con una presa pesada desciende a varios cm. de la entrada y le 
clava el aguijón. O. exclamens cubre la entrada durante el aprovisionamiento, y al llegar 
clava el aguijón en la presa para descubrirla. O. uniglumis transporta la presa en el agui- 
jón cuando la caza a pequeña distancia del nido, y la lleva sostenida con las patas medias 
y posteriores cuando lo hace a mayor distancia; en este caso al llegar cerca de este, des- 
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ciende y clava el aguijón en la presa para descubrir la entrada. Los autores, luego de pre- 
sentar estos datos, sugieren que esta habilidad de insertar el aguijón en la presa para * 
transportarla es más común en el género de lo que se suponía, y su presencia en todas las 
especies hace suponer que este tipo de transporte no debe ser tan avanzado filogenética- 
mente como se consideraba previamente, principalmente por Evans (1962). Para finali- 
zar mencionan las ventajas del mecanismo mesopedal respecto del aculear, y relacionan 
este último con la presencia de los machos en las entradas de los nidos o el cierre tempo- 
ral de éstos. f 

Analizando estos datos presentados, así como la bibliografía disponible, se advier- 
te que se necesitarían más elementos de juicio para elaborar una teoría consistente so- 
bre el origen y evolución del mecanismo aculear. Sin embargo se pueden destacar algu- 
nos puntos: 1), Existe una capacidad generalizada en las especies estudiadas de Oxybelus 
de insertar el aguijón en la presa en ciertas situaciones que difieren del acto de paralizar- 
la. Esta capacidad también es manifestada por algunas especies de Lindenius; por perte- 
necer a otra tribu puede suponerse que este comportamiento haya sido adquirido tem- 
pran mente en la evolución, antes de que las tribus se diferenciaran. 
2) Es... capacidad se encuentra indudablemente relacionada con el transporte en el agui- 
jón, como se manifiesta en Oxybelus uniglumis donde en cortas distancias se usa trans- 
porte aculear y en las mayores transporte mesopedal, y sólo al aproximarse a la entrada 
la presa es tomada con el aguijón. Este caso, afirmaría aún más la probable relación filo- 
genética entre esta capacidad y el transporte. 
3) Steiner (1973) comprobó por otro lado y en la misma especie, la estrecha relación en- 
tre la paralización y el transporte aculear, ya que el aguijón no es retirado de la presa 
una vez paralizada y la avispa levanta vuelo directamente. 
4)De los puntos precedentes se destaca que existen tres comportamientos relacionados e- 
volutivamente, que son: acto de paralizar, transporte aculear y capacidad de volver a cla- 
var el aguijón en la presa en determinadas situaciones. 


En principio, puede suponerse al transporte como originado en cualquiera de los o- 
tros dos y de esta manera existirían dos posibles caminos para abordar el sentido de la 
evolución: uno de ellos seguido por Steiner (1978), en el que el transporte se originaría 
a partir del acto de paralizar; siguiendo este sentido es difícil encadenar luego el tercer 
componente, inconveniente que destacó el mismo autor, y realmente parace imposible 
postular un camino por el cual la capacidad de reinsertar el aguijón en la presa, por ejem- 
plo ante la entrada cubierta, pueda ser un comportamiento originado de alguna manera a 
partir del transporte aculear. En cambio , el sentido inverso se puede recorrer sin incon- 
venientes si se plantea como origen del mecanismo aculear la capacidad de insertar el 
aguijón en la presa ante ciertos estímulos. Esta capacidad manifestada sólo en condicio- 
nes inusuales al principio, pudo haberse transformado en comportamiento fijo si a su vez 
estos estímulos se hubieran fijado, por ejemplo en el caso de la entrada del nido cubier- 
ta; el comportamiento de cubrir la entrada pudo haberse adquirido, como en otros gru- 
pos, favorecido por la presión selectiva ejercida por los parasitoides. Cuando se adquirió 
este comportamiento, automáticamente se habría fijado el estímulo que provocaba el de 
clavar el aguijón en la presa al llegar al nido. Posteriormente la selección favoreció el ade- 
lantamiento en el tiempo de este acto en favor de una menor exposición de la avispa con 
la presa cerca del nido, y por último se habría eliminado el de desclavar el aguijón des- 
pues de paralizar la presa para volverlo a clavar para transportarla, acción que sería inutil. 
Se relaciona de esta manera el transporte con la paralización sin que esto signifique el o- 
rigen de uno en otro, sino la continuidad de ambos para evitar un paso innecesario. 

Considerando a los parasitoides como principal agente selectivo, se advierten dos 
modalidades principales de ataque: los “buscadores de entradas” que son aquellos cuyo 
estímulo para la larviposición es la entrada descubierta del nido y los “buscadores de a- 
vispa con presa” cuyo estímulo es la presencia de la avispa con la presa , en las cercanías 
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del nido. Dejar la entrada descubieria implica desventajas considerando a los primeros, 
pero acorta el tiempo de exposición de la avispa con la presa frente al nido, y por lo tan- 
to resulta ventajosa frente a los segundos. Por lo tanto deben tenerse en cuenta la im- 
portancia relativa de ambos tipos de parasitoides como agentes selectivos opuestos en 
un determinado tiempo y lugar. 

La adquisición del comportamiento de cubrir la entrada por parte de ciertos Oxybelus 
refleja la mayor presión selectiva por parte de los “buscadores de entrada” en un deter- 
minado tiempo y lugar, y que por lo tanto los “buscadores de avispa con presa” tenían 
una importancia mucho menor; debido a esto el costo de este cambio, que iba a signifi- 
car posteriormente abandonar el mecanismo mesopedal, mas ventajoso porque la presa 
queda mas disimulada, a favor del aculear, menos ventajoso, era mínimo y por lo tanto 
el cambio considerado en forma global, seleccionado favorablemente. 

En este proceso, los “buscadores de avispa con presa” habrían tenido importancia al fa- 
vorecer el adelantamiento del acto de clavar el aguijón para disminuir el tiempo de ex- 
posición de la avispa con la presa frente al nido, dando lugar al mecanismo aculear. 

La relación entre el cierre temporal del nido y el mecanismo aculear de transporte se 
cumple en la mayoría de los casos. Kurczewski (1972b), sin embargo, comenta que O. 
exclamans y O. sparideus combinan el cierre temporal con el mecanismo mesopedal. 
Nuevamente parece arriesgado, con los datos disponibles, establecer si su adquisición 
es secundaria o si se conserva de algun antepasado. 

Queda por resolver el origen de la capacidad de insertar el aguijón en la presa, que 
por ahora es oscuro, más aun cuando el mismo comportamiento es desencadenado por 
estímulos en apariencia distintos entre los que es difícil hallar un factor común, Una in- 
vestigación sobre este tema sería particularmente interesante. Quizás podría relacionarse 
esta capacidad con otra, más generalizada, de avispas que insertan el aguijón para volver 
a paralizar a la presa si advierten en ella algún signo de recuperación. 

Otro tema a tratar es la existencia de un mecanismo metapedal en Oxybelini, o 
sea que la avispa lleva a la presa con el tercer par de patas. Evans (1962) cita como úni- 
co ejempio de este tipo de transporte a O. sericeus según observaciones de Bohart y 
Marsch (1960). Actualmente esas observaciones, así como otras referidas a O, sparideus, 
son cuestionadas por Peckham y Hook (en prensa). Evans (1962) daba como origen de 
este transporte un desplazamiento en el tiempo del acto de pasar la presa desde las patas 
intermedias a las posteriores al entrar al nido. Los únicos ejemplos presentados aquí son 
el de Sericophorus y Gastrocericus, donde probablemente el origen no sea este, sino un 
proceso de omisión mencionado antes para el origen del mecanismo mesopedal: las patas 
posteriores utilizadas como auxiliares en un primer momento, pasan a ser el principal 
soporte, en este caso el único cuando, por una innovación comportamental, el apéndice 
que anteriormente sostenía a la presa deja de ser utilizado. 

La situación en la subfamilia Nyssoninae es bastante clara respecto de la evolución 
del tipo de transporte. Evans (1966) ha dado un buen panorama sobre este tema, que 
puede resumirse diciendo que las tribus consideradas primitivas, como Mellinini y Aly- 
ssonini, presenta el mecanismo mandibular, también primitivo. Los Nyssonini, por ser 
cleptoparásitos, no transportan la presa, y el tipo de transporte se desconoce en He- 
liocaussini, Gorytini, Stizini y Bembicini, las tribus más evolucionadas, adquirieron el 
mecanismo mesopedal, y en la mayoría de los casos las patas posteriores actúan como 
auxiliares. La excepción estaría dada por Clitenmmestra (Gorytini) que transportaría su 
presa con las mandíbulas según Janvier (1928); sin embargo esta observación ha sido 
puesta en duda por Evans (1966). 


le última subfamilia por tratar es Philanthinae, donde existe una gran diversidad de mé- 
todos de transporte de las presas. Dejando de lado las tribus Pseudoscolini, Odontos- 
phecini y Erimiasphecini, de las cuales no se conoce nada sobre comportamiento, en las 
otras tres tribus se encuentran tipos diferentes de transporte. 
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En Aphilanthopsini, aparece en el género Clypeadon un nuevo mecanismo de 

transporte: el abdominal. Las avipas tienen modificados los escleritos del último segmen- 
to del gaster para tomer la presa (Evans, 1962). Esta estructura modificada se inserta en 
las coxas anteriores e intermedias de las presa (hormigas), que son llevadas en vuelo, 
Evans y Eberhard (1970) discuten las ventajas de este tipo de transporte y destacan la 
rapidez del aprovisionamiento, pero advierten sobre la gran cantidad ataques de-moscas 
que sufren durante el transporte, debido a que la presa se encuentra muy expuesta, lo 
cual lo haría poco ventajoso y por lo tanto poco empleado por las avispas. 
Steiner (1978) propone como origen de este transporte la paralización de la presa, se- 
guida del transporte en el aguijón, y la evolución de la estructura abdominal hasta llegar 
a convertirse ésta en el verdadero soporte, dejando de intervenir el aguijón. En este caso 
a diferencia de Oxybelus, el origen del transporte abdominal en el acto de paralización 
de la presa parece lo más aceptable y no hay evidencias en contra de esta teoría. 

En Listropygia el extremo del gaster también se encuentra modificado y por lo 
tanto Evans (1962) supone que tambien el transporte sea abdominal. 

En Apbilantbops se mantiene un mecanismo mandibular, y en vuelo la presa es 
también sostenida por las patas intermedias (Evans, 1962). 

En los dos géneros de Philnathini el transporte parece ser mesopedal. En el caso de Tra- 
chypus:esto es afirmado por Evans y Mathews (1973) poniendo en duda las observacio- 
nes de Janvier (1928) que cita avispas transportando su presa en las mandíbulas. En Phi- 
lanthus también se da este tipo de transporte, que habría sido adquirido antes de la di- 
ferenciación de los dos géneros. Según Olberg(1959) durante el vuelo la presa es tomada con 
todas la patas en P. triangulum y al aterrizar solo con las intermedias, pero en ciertos ca- 
sos también las avispas pueden tomar a la presa de las antenas con la mandíbulas. Este 
comportamiento podría mostrar una transición entre el mandibular y el mesopedal, co- 
mo es propuesto por Evans (1962), en cuyo caso se podría pensar que el circuito neuro- 
muscular correspondiente al mecanismo mandibular no estaría totalmente desactivado, 
sino que podría estimularse en determinadas ocasiones; o bien sería una adquisición se- 
cundaria. 

En Cercerini el transporte es de tipo mandibular. Evans (1962), dice que en vuelo las pa- 
tas intermedias ayudan a sostener a la presa; sin embargo, posteriormente el mismo au- 
tor (1971) afirma que en vuelo alguna o todas la patas ayudan al transporte, sin especi- 
ficar cuales, : 

Alcock (1974) observó a Cerceris simplex macrostictia ayudándose con el primer y el 
segundo par de patas, pero más importante aún desde el punto de vista comportamental, 
es que la presa aunque parcialmente paralizada, sea todavía capaz de alguna coordina- 
ción motora y se tome del cuerpo de la avispa, ayudando en su propio transporte. 

Resumiendo el panorama en Sphecidae, se puede decir que el transporte primitivo 
es mandibular, quedando determinados los diferentes subtipos, así como la cantidad ne- 
cesaria de patas que ayudan al transporte en vuelo, por el peso o la forma de la presa. 
Cuando este factor deja de ser importante, por una evolución hacia presas pequeñas, las 
avispas quedan en condiciones de adquirir otro tipo de transporte. En este caso el meca- 
nismo mesopedal aparece independientemente en cuatro grupos de Sphecidae (Psenini, 
Crabroninae, Philanthini y Nyssoninae superiores) y el metapedal probablemente en tres 
grupos (Sericophorus Gstrosencus y Oxybelus). El mecnismo mesopedal parece ser le 
más ventajoso para las avispas cavadoras, de allí su frecuencia. En el caso de las avispas 
que nidifiquen en cuevas o nidos de barro, este tipo de transporte no ha sido adquirido 
ya que no tiene necesidad de tener las patas y las mandíbulas libres para cavar al llegar 
con la presa, faltando.entonces una presión que lo favorezca ; este caso sería el de Sce- 
liphrronini, Trypoxylini y Pemhredonini, Por último, han aparecido independientemen- 
te dos tipos de transportes distintos, el tipo aculear presente en Oxybelus, de origen 
complejo, el tipo abdominal en Clypeadon, probablemente originado en el comporta- 
Iiento de paralizar la presa. 
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